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Introducción
Los anillos de crecimiento de los árboles contienen
información sobre las condiciones climáticas que afec-
tan al crecimiento y los factores que influyen sobre el
vigor y la productividad de los bosques. Uno de los
objetivos principales de la dendroclimatología es la
utilización de las anchuras de los anillos de creci-
miento para la obtención de información sobre la va-
riabilidad climática a largo plazo (Fritts, 1976). El cre-
cimiento radial de los árboles en los bosques templados
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Resumen
Se estudiaron los patrones de crecimiento radial y los efectos de la historia del dosel y el clima sobre el crecimiento
de hayas (Fagus sylvatica L.) y robles (Quercus robur L.) maduros, en un bosque del litoral de Cantabria. Los árbo-
les mostraron entre 150 y 270 años de edad, y diámetros del tronco de hasta 86 cm en las hayas y 129 cm en los ro-
bles. Los tipos más abundantes de patrones del crecimiento en el caso del haya presentaron un notable aumento del
crecimiento desde 1900 hasta la actualidad. Este patrón fue el resultado de perturbaciones ocurridas en los años 1929,
1956 y 1978, las cuales provocaron un significativo aumento en el crecimiento del haya por encima de lo esperado.
Por el contrario, la historia del dosel tuvo escasa repercusión en el roble. Los tipos más abundantes para el roble pre-
sentaron un patrón de crecimiento exponencial negativo o lineal descendente, los cuales serían esperados para esta es-
pecie en ausencia de perturbaciones, y solo un 26% de las series de crecimiento mostraron los efectos de las pertur-
baciones. La variabilidad climática explicó un 28,4% de la variación en el crecimiento del haya y un 26,7% en el roble.
La precipitación de julio mostró un efecto positivo sobre el crecimiento radial del roble, mientras que el crecimiento
del haya estuvo limitado por las altas temperaturas en junio y julio. Estos resultados sugieren la importancia de un po-
sible calentamiento climático sobre la productividad de los bosques naturales.
Palabras clave: dendrocronología, anillos de crecimiento, perturbación, liberación del crecimiento, análisis de épo-
cas superpuestas, respuesta climática.
Abstract
Effects of canopy history and climate on radial growth patterns of Fagus sylvatica L. and Quercus robur L.
Radial growth patterns and the effects of canopy history and climate on the growth of beech (Fagus sylvatica L.)
and oak (Quercus robur L.) in a mature forest in the Cantabrian lowlands, were studied. Tree ages ranged between 150
to 270 years, and their diameters were of up to 86 cm in beech and 129 cm in oak. The most frequent growth pattern
in beech showed a conspicuous rising trend since 1900 to nowadays. This pattern was a consequence of disturbances
that occurred in 1929, 1956 y 1978, which accounted for a significant increment in beech growth rates above those
expected from random observations. On the other hand, oak growth was only slightly affected by canopy history. The
most abundant growth patterns were negative exponential or monotonic descendent, which could be expected for oak
in the absence of disturbances. Also, only 26% of the radial growth patterns of oak showed disturbance signals. The
climate variability accounted for 28.4% of beech’s ring-width variation and 26.7% of oak’s one. Precipitation in July
showed a positive effect on oak radial growth, while beech growth was negatively related to temperature in June-July.
These results suggested the feasible effects of climate warming on the productivity of natural forests.
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response.
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caducifolios es frecuentemente menos sensible a las
variaciones climáticas que en situaciones más restric-
tivas para el crecimiento. Por esta razón, la investiga-
ción de los efectos del clima sobre los patrones de cre-
cimiento radial suele llevarse a cabo en áreas limitantes
para el crecimiento de los árboles, como por ejemplo
en el límite altitudinal del bosque (Villalba et al., 1997;
Rolland et al., 1998). Sin embargo, algunos estudios
han revelado que el clima es un importante factor de
control sobre el crecimiento radial de las frondosas ca-
ducifolias en lugares habitualmente no considerados
como restrictivos (Rubino y McCarthy, 2000; Dittmar
et al., 2003).
En los bosques densos de latitudes templadas, el
crecimiento radial está determinado por la interac-
ción de diversos factores. Se considera que la varia-
ción en las anchuras de los anillos de crecimiento es
una combinación lineal de: 1) la tendencia relacio-
nada con el aumento del tamaño y la edad, 2) la se-
ñal ambiental relacionada con la variabilidad climá-
tica, 3) los pulsos de perturbación exógenos, como
plagas, deposición de contaminantes o procesos ge-
omorfológicos, 4) los pulsos de perturbación de ori-
gen local, como fuegos o el abatimiento de árboles
vecinos, y 5) la variabilidad interanual no explicada
por los anteriores factores (Cook, 1990). Por tanto,
los patrones de crecimiento radial presentan una ten-
dencia general relacionada con la edad, así como dos
componentes de la señal común entre árboles (clima
y perturbaciones exógenas) y dos componentes de la
señal individual específ ica para cada árbol o peque-
ño grupo de árboles (perturbaciones endógenas y va-
riación aleatoria). Se ha constatado en repetidas oca-
siones que el efecto combinado de la variabilidad
climática y diversas perturbaciones ambientales, co-
mo terremotos, deposición de contaminantes, fluc-
tuaciones hidrológicas, la historia del manejo o la
competencia con árboles circundantes, pueden afec-
tar de forma sinérgica a los patrones de crecimiento
radial (McClenahen y Dochinger, 1985; LeBlanc,
1993; Tardif y Bergeron, 1993; Kitzberger et al.,
1995; Piutti y Cescatti, 1997; Ruffner y Abrams,
1998; Rozas, 2001).
La señal individual debida a las perturbaciones en-
dógenas es importante en los bosques densos, y está
estrechamente relacionada con variaciones bruscas en
la intensidad de la competencia con árboles vecinos
debido a perturbaciones locales (Cook, 1990; Nowacki
y Abrams, 1997). La desaparición de uno o más ár-
boles libera espacio y recursos, lo cual es reflejado en
forma de aumentos bruscos en la tasa de crecimiento
de los árboles supervivientes. Para la detección de es-
tas bruscas liberaciones del crecimiento, se han de-
sarrollado filtros matemáticos que permiten recons-
truir los regímenes pasados de perturbación en los
bosques densos (Lorimer y Frelich, 1989; Payette et
al., 1990; Peters y Poulson, 1994; Nowacki y Abrams,
1997). Mediante estas técnicas de análisis de las se-
ries de crecimiento radial, ha sido posible estudiar la
influencia de la historia del dosel y las perturbacio-
nes, sobre la regeneración del arbolado y la dinámica
forestal (Lusk y Ogden, 1992; Abrams y Copenhea-
ver, 1999; Rozas, 2003a).
El haya (Fagus sylvatica L.) y el roble peduncula-
do (Quercus robur L.) son especies apropiadas para
la realización de investigaciones dendrocronológicas.
Ambas especies se encuentran bien representadas en
el norte de la Península Ibérica. Los restos arqueoló-
gicos de madera de roble se han usado para datar edi-
ficaciones históricas (Barefoot et al., 1978; Guibal,
1987; Morgan et al., 1987; Hillam, 1992; Rozas y Ca-
bo, 2002), y los de haya solamente en ocasiones par-
ticulares (Bourquin-Mignot, 1994). A partir de ma-
dera subfósil de roble preservada en turberas y
graveras de ríos, se han elaborado cronologías de gran
longitud, adecuadas para la calibración radiocarbóni-
ca (Pilcher et al., 1977, 1984; Becker, 1993; Krapiec,
1996). La respuesta del crecimiento del roble a las
avenidas fluviales fue estudiada en una sola ocasión
(Astrade y Bégin, 1997), mientras que la respuesta
climática del roble y el haya ha sido ampliamente es-
tudiada en Europa (Hughes et al., 1978; Gray et al.,
1981; Pilcher y Gray, 1982; Bednarz y Ptak, 1990;
Biondi, 1993; Tessier et al., 1994; Dittmar et al.,
2003). Sin embargo, los estudios sobre la dendroeco-
logía y dendroclimatología de ambas especies de ár-
boles en la Península Ibérica son muy escasos (Gu-
tiérrez, 1988; Rozas, 2001).
En el presente trabajo se analizan los patrones de
crecimiento radial del haya y el roble pedunculado en
un bosque maduro ubicado en la zona litoral del occi-
dente de Cantabria. Los objetivos de la investigación
fueron: 1) diferenciar los distintos tipos de patrones
de crecimiento radial que presentan los robles y las ha-
yas en un bosque maduro, 2) reconstruir la historia del
dosel en términos de supresiones y liberaciones del
crecimiento, 3) estimar los efectos de las perturbacio-
nes sobre el crecimiento de ambas especies, y 4) cuan-
tificar los efectos de la variabilidad climática sobre el
crecimiento radial.
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Material y Métodos
Área de estudio
El bosque estudiado se localiza en la franja litoral
del occidente de Cantabria, dentro del Parque Natural
de Oyambre. Se encuentra a 6 km al sur de la línea de
costa y a 8 km al norte de la Sierra del Escudo de Ca-
buerniga, próximo a la localidad de Caviedes, Valdá-
liga (43º20’ N, 04º18’ O). Los suelos son pardo-are-
nosos profundos, sobre substratos de areniscas y limos
formados en el Cretácico inferior. Su superficie es de
110 ha y las altitudes varían entre 40 y 240 m sobre el
nivel del mar. El clima es Atlántico, con inviernos tem-
plados y húmedos y períodos de sequía estival en años
ocasionales. La precipitación total anual es de 1.210
mm y la temperatura media anual es de 14 ºC. Las es-
pecies dominantes son el haya y el roble pedunculado.
Las distribuciones de edad de ambas especies revelan
la existencia de dos cohortes claramente diferencia-
das: los árboles maduros con entre 150 y 270 años, y
los árboles jóvenes con entre 20 y 105 años de edad
(Rozas, 2003a). En este estudio se analizaron única-
mente las series de crecimiento de los árboles madu-
ros. La disposición espacial relativa de los árboles ma-
duros de ambas especies es tanto por pequeños rodales
como pie a pie (Rozas, 2003a).
El bosque de Caviedes pertenece al grupo de mon-
tes Corona, de unas 2000 ha, el cual se compone prin-
cipalmente de plantaciones de eucalipto (Eucalyptus
globulus Labill.) y pino de Monterrey (Pinus radiata
D. Don.), los cuales cubren en la actualidad unas 1.100
ha. Durante varios siglos este bosque fue administra-
do por la Marina Real debido a sus características apro-
piadas para la producción de madera de roble destina-
da a la construcción naval (De Bona, 1881). En 1942
el monte fue consorciado con el Patrimonio Forestal
del Estado, lo cual supuso la destrucción masiva del
bosque nativo y su sustitución por plantaciones de es-
pecies exóticas. La decisión de preservar el bosque es-
tudiado fue tomada en los años 1950 por la Junta Ve-
cinal de Caviedes, y desde el año 1951 no hay evidencia
de la tala de árboles vivos en este bosque.
Muestreo y trabajo de laboratorio
Todos los árboles maduros que se encontraban den-
tro de cuatro parcelas, que mostraron en conjunto una
superficie total de 1,35 ha, fueron marcados con una
referencia individual, y se registraron su diámetro a la
altura del pecho (dap, medido a 1,30 m sobre el sue-
lo) y su altura total, la cual fue estimada con un hip-
sómetro. De todos los árboles marcados se extrajeron
testigos de madera mediante una barrena Pressler de
40 cm de longitud. Usualmente se extrajo un único tes-
tigo por árbol, pero en algunos de ellos se tomaron dos
testigos para obtener al menos uno apropiado para los
objetivos de la investigación. Los testigos se secaron
al aire durante varios días y posteriormente se enco-
laron en soportes de madera, se pulieron con lijas de
grano cada vez más fino, y se dataron siguiendo los
protocolos establecidos (Stokes y Smiley, 1968). Las
series de anchuras de los anillos de cada testigo se mi-
dieron bajo lupa binocular con una precisión de 0,01
mm. La medición se realizó con una plataforma Vel-
mex UniSlide de medición de incrementos conectada
a un ordenador, el cual registró automáticamente las
anchuras de los anillos de crecimiento.
Para identificar posibles errores en los procesos de
datación y medición de los anillos de crecimiento, se
utilizó el programa COFECHA. Este programa reali-
za la datación cruzada entre segmentos de las series de
crecimiento radial y una cronología maestra, median-
te el cálculo de las correlaciones más elevadas de en-
tre todas las posibles posiciones relativas entre cada
segmento y la cronología maestra (Holmes, 1983). Las
cronologías maestras fueron calculadas a partir de se-
ries correctamente datadas y altamente correlaciona-
das, cuya correlación con la cronología maestra fue
superior a 0,50. El programa COFECHA permitió de-
tectar la existencia de anillos ausentes, así como sin-
cronizar correctamente las series flotantes, las cuales
no pudieron ser datadas visualmente debido a anoma-
lías en la porción más externa de los testigos. La edad
de cada uno de los árboles muestreados se estimó a
partir de los testigos debidamente datados, utilizando
métodos previamente descritos (Rozas, 2003b).
Elaboración de las cronologías
Las cronologías de índices del crecimiento estudia-
das en este trabajo fueron elaboradas mediante el pro-
grama ARSTAN (Cook y Holmes, 1996). Se utiliza-
ron dos procedimientos diferentes de estandarización
de las series de crecimiento y cálculo de las cronolo-
gías, en función de la posterior utilización de dichas
cronologías. Para estimar los efectos de la historia del
dosel sobre el crecimiento radial, cada serie de creci-
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miento fue estandarizada dividiéndola por su tasa me-
dia de crecimiento, y la cronología fue calculada co-
mo la media aritmética de las series estandarizadas.
Este procedimiento, aquí denominado método A, pre-
serva toda la información contenida en las muestras,
y resalta en la cronología los cambios en los patrones
de crecimiento radial, así como los períodos de des-
viación respecto a las tasas medias de crecimiento
(Kitzberger et al., 1995).
En un segundo procedimiento o método B, las se-
ries de crecimiento fueron estandarizadas mediante un
doble procedimiento. Primero las series se ajustaron a
una línea recta o una curva exponencial negativa, con
lo que se eliminó la tendencia global del crecimiento,
y después se ajustaron a una spline cúbica de 50 años,
lo cual redujo mucho la variación no climática, como
es aquella debida a perturbaciones locales (Cook y
Holmes, 1996). Los índices así obtenidos fueron trans-
formados mediante modelado autorregresivo, con el
objeto de eliminar la autocorrelación en las series, y
se aplicó una media robusta de doble pesado para cal-
cular las cronologías, lo cual resaltó aún más la señal
climática eliminando los valores extremos. Las cro-
nologías resultantes se utilizaron para evaluar los efec-
tos del clima sobre el crecimiento radial.
Análisis dendroecológico
Se calcularon las correlaciones globales entre todas
las series de crecimiento medidas para el haya y el ro-
ble. Las matrices de correlación obtenidas fueron uti-
lizadas como medidas de similitud entre los patrones
individuales de crecimiento. Para diferenciar los dis-
tintos patrones de crecimiento radial, se realizaron aná-
lisis de cluster jerárquico aglomerativo a partir de las
matrices de correlación, por separado para cada espe-
cie. Los grandes grupos obtenidos en los dendrogra-
mas permitieron diferenciar los tipos de patrones de
crecimiento, y las series de crecimiento contenidas en
cada grupo fueron promediadas para calcular el patrón
general de cada tipo.
Los anillos con una tasa de crecimiento inferior a
0,5 mm fueron considerados como supresiones del cre-
cimiento (Glitzenstein et al., 1986). Los períodos con
una mayor frecuencia de supresiones del crecimiento
fueron indicativos de fases de cierre del dosel, en las
cuales la competencia entre árboles vecinos fue más
intensa. Sin embargo, las reducciones en la frecuencia
de supresiones del crecimiento habrían sido el resul-
tado de la aparición de claros en el dosel debido a per-
turbaciones locales. El filtro de porcentaje de cambio
del crecimiento (PCC) (Nowacki y Abrams, 1997) fue
utilizado para detectar pulsos en las series de creci-
miento causados por perturbaciones locales, los cua-
les pueden ser identificados como liberaciones abrup-
tas del crecimiento en las series de anchuras de anillos.
Una liberación del crecimiento fue definida como un
aumento del 100% en la anchura media de los anillos
cuando fueron comparados grupos consecutivos de 10
anillos. El umbral del 100% en PCC es un criterio con-
servativo, que permite diferenciar la señal de pertur-
baciones locales de aumentos en el crecimiento debi-
dos a otros factores (Glitzenstein et al., 1986; Lusk y
Ogden, 1992; Ruffner y Abrams, 1998; Abrams y Co-
penheaver, 1999). La historia del dosel fue recons-
truida a partir de las distribuciones del número de
muestras con crecimiento suprimido y liberaciones del
crecimiento, los cuales fueron comparados estadísti-
camente en períodos consecutivos de 25 años. Los
principales episodios de perturbación fueron identifi-
cados como picos ascendentes en la distribución del
número de testigos con liberaciones del crecimiento.
Para cuantif icar los efectos de las perturbaciones
sobre el crecimiento radial del roble y el haya, se em-
pleó el análisis de épocas superpuestas (superposed
epoch analysis), el cual es útil para estudiar la relación
existente entre un cierto evento puntual y una deter-
minada variable temporal (Orwig y Abrams, 1997;
Swetnam y Betancourt, 1998; Veblen et al., 1999; Ve-
blen y Kitzberger, 2002). Para realizar este análisis se
utilizó el programa EVENT (Dendroecology Program
Library, Laboratory of Tree-Ring Research, Univer-
sity of Arizona). A partir de las cronologías obtenidas
mediante el método A, los índices de crecimiento pa-
ra los 10 años anteriores a las perturbaciones, los años
en que ocurrieron las perturbaciones, y los 10 años
posteriores a las perturbaciones, fueron promediados
superponiendo los eventos de perturbación identif i-
cados en un determinado período. Se calcularon sus
desviaciones respecto a los índices esperados para ob-
servaciones realizadas al azar y los intervalos de con-
fianza (p < 0,05) de estas desviaciones, a partir de 1000
simulaciones realizadas sobre las propias cronologías
mediante un método bootstrap (Manly, 1997). El aná-
lisis se efectuó por separado para cada especie en dos
períodos consecutivos: 1800-1899 y 1900-1997.
Los efectos de la variabilidad climática sobre los
patrones de crecimiento se estudiaron tomando la tem-
peratura media mensual y la precipitación mensual co-
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mo predictores climáticos, y las cronologías obtenidas
mediante el método B como variables dependientes.
Los datos climáticos se obtuvieron de la estación me-
teorológica de Santander, la cual se sitúa a unos 43 km
al este de la zona de estudio, y dispone de un registro
completo de precipitación y temperatura para el pe-
ríodo 1924-1996. Se calcularon las correlaciones en-
tre los índices de crecimiento y cada variable climáti-
ca mensual del año anterior a la formación del anillo
de crecimiento (t-1) y del año en que se formó el ani-
llo (t) (Blasing et al., 1984). Además, la variación en
los índices de crecimiento fue estimada mediante re-
gresión múltiple sobre los componentes principales de
los predictores climáticos (Fritts, 1976), incluyendo
un método de simulación bootstrap para contrastar la
signif icación estadística de las variables climáticas
(Guiot, 1990). Para realizar este análisis se utilizó el
programa PRECONK (H.C. Fritts, Laboratory of Tree-
Ring Research, University of Arizona), a partir del cual
se obtuvo la proporción de variación del crecimiento
explicada por el clima, así como los índices de creci-
miento predichos a partir de los modelos climáticos.
Los análisis se efectuaron en el período 1925-1980, ya
que este incluye un tamaño de muestra óptimo en am-
bas especies. Finalmente, se estimó la relación exis-
tente entre las correlaciones de todas las series estu-
diadas con sus respectivas cronologías maestras, y con
las variables climáticas más relevantes para el creci-
miento en cada especie. Esta relación indica el valor
de las cronologías como indicadoras de la señal común
entre todos los árboles de la misma especie, y eviden-
cia las variables climáticas que determinan en mayor
medida esta señal común.
Resultados
Características de las series y los árboles
El número de series y el número de anillos analiza-
dos fue elevado para ambas especies, siendo casi el do-
ble el número de series, y más del doble el número de
anillos, para el haya que para el roble (Tabla 1). Las
series más largas se extendieron desde 1742 hasta 1997
para el haya, y desde 1752 hasta 1997 para el roble. La
anchura media de los anillos fue significativamente
mayor para el roble que para el haya (U88,46 = 1.037,5,
p < 0,001, prueba de Mann-Whitney). La correlación
media entre las series de crecimiento de los árboles
muestreados fue similar y muy baja en ambas espe-
cies, lo cual sugirió una importante presencia de se-
ñales no relacionadas con el clima. El diámetro medio
de los árboles fue significativamente mayor en el ca-
so del roble (U80,33 = 442,5, p < 0,001), siendo los diá-
metros máximos alcanzados de 85,7 cm para el haya
y 128,9 cm para el roble (Tabla 1). Las alturas máxi-
mas de los árboles fueron muy similares para ambas
especies, en torno a 30 m, y las alturas medias no di-
firieron significativamente (U80,33 = 1.284,0, p = 0,820).
La edad máxima para el haya fue de 255 años y de 269
años para el roble, aunque las edades medias de am-
bas especies no fueron significativamente diferentes
(U80,33 = 1.291,0, p = 0,855).
Patrones de crecimiento radial
El dendrograma para el haya reveló la existencia de
cuatro tipos principales de patrones de crecimiento ra-
dial (Fig. 1). El tipo 1 representó el 44% del total de
árboles de esta especie, con tasas de crecimiento ini-
ciales descendentes, tasas de crecimiento muy reduci-
das en el período intermedio de la vida del árbol, y un
crecimiento abruptamente ascendente a partir del año
1900. Dentro del tipo 1 se distinguieron dos subtipos
en función de las pendientes de la curva de crecimiento
en los períodos inicial y final. El tipo 2 incluyó el 27%
de las series de haya y también mostró dos subtipos
con un patrón de crecimiento muy similar. Este tipo se
caracterizó por tasas de crecimiento ascendentes has-
ta aproximadamente el año 1800, descendentes a par-
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Tabla 1. Características de las series de crecimiento y los
árboles estudiados
Fagus Quercus
sylvatica robur
Número de series 88 46
Número de anillos 17.110 6.958
Año inicial 1.742 1.752
Año final 1.997 1.997
Anchura media ± DT (mm) 1,20 ± 0,36 a 1,67 ± 0,70 b
Correlación media entre árboles 0,19 0,17
Dap medio ± DT (cm) 48,9 ± 12,8 a 73,6 ± 23,2 b
Rango de dap (cm) 22,9-85,7 38,3-128,9
Altura media ± DT (m) 20,4 ± 4,3 a 20,3 ± 4,5 a
Rango de altura (m) 6,1-29,3 10,1-30,3
Edad media ± DT (años) 220,7 ± 22,2 a 224,7 ± 20,8 a
Rango de edad (años) 149-255 156-269
Dap: diámetro a la altura del pecho (1,30 m sobre el suelo). DT:
desviación típica. Letras distintas dentro de una fila indican di-
ferencias significativas (prueba de Mann-Whitney, p < 0,001).
tir de este año, y ligeramente ascendentes desde el año
1900. El tipo 3 fue minoritario, incluyendo tan solo un
10% de las muestras de haya. Se caracterizó por una
tendencia del crecimiento descendente hasta el año
1825, ligeramente ascendente desde ese año hasta el
1950, y ligeramente descendente desde este año hasta
la actualidad. El tipo 4, representado por el 16% de las
muestras, mostró un patrón de crecimiento opuesto al
tipo 3, siendo ligeramente ascendente hasta 1850, li-
geramente descendente de 1850 a 1950, y ligeramen-
te ascendente desde 1950 hasta el presente.
En el caso del roble, el dendrograma mostró también
la existencia de cuatro tipos de patrones de crecimien-
to radial (Fig. 2). El tipo 1 representó al 48% de las
muestras de esta especie, y se caracterizó por una ten-
dencia inicial ascendente, la cual cambió a descenden-
te aproximadamente desde el año 1810 hasta el 1910,
desde este año fue ligeramente ascendente, y de nuevo
descendente desde el 1975 hasta la actualidad. El tipo
2 fue el menos abundante, con tan solo un 11% de las
muestras. Se caracterizó por un crecimiento descendente
hasta el año 1810, ligeramente ascendente desde 1810
hasta 1860, de nuevo descendente desde este año hasta
el 1950, y ligeramente ascendente hasta la actualidad.
El tipo 3 incluyó al 15% de las muestras y presentó un
patrón de crecimiento idéntico al descrito para el tipo 3
del haya. Finalmente, el tipo 4, el cual estuvo represen-
tado por el 26% de las muestras para esta especie, re-
veló un patrón de crecimiento lineal, continuamente des-
cendente a lo largo de todo el período analizado.
Historia del dosel
El examen de las series individuales de anchuras de
los anillos del haya y el roble indicó la existencia de pe-
ríodos con pequeñas tasa de crecimiento, o crecimien-
to suprimido, así como abruptos incrementos en la tasa
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Figura 1. Tipos de patrón del crecimiento radial de Fagus sylva-
tica diferenciados en el bosque de Caviedes, Cantabria. Se
muestran las series medias de crecimiento de los diferentes ti-
pos y subtipos reconocidos (A y B) y el porcentaje del número
total de muestras representado por cada tipo o subtipo.
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Figura 2. Tipos de patrón del crecimiento radial de Quercus
robur diferenciados en el bosque de Caviedes, Cantabria. Se
muestran las series medias de crecimiento de los diferentes ti-
pos reconocidos y el porcentaje del número total de muestras
representado por cada tipo.
de crecimiento, o liberaciones del crecimiento (Fig. 3).
Hasta cinco episodios de liberación del crecimiento fue-
ron contabilizados en una sola serie, y fueron frecuen-
tes las series que mostraron tres y cuatro señales de li-
beración. Estos patrones de crecimiento sugirieron que
ambas especies son excelentes indicadores de la histo-
ria del dosel forestal, y que sus series de crecimiento ra-
dial pueden ser utilizadas para la reconstrucción de la
secuencia de perturbación del bosque.
Cuando se realizó la compilación del número total de
testigos que mostraron crecimiento suprimido y libera-
ciones del crecimiento, se observó la existencia de di-
ferencias destacables entre períodos (Fig. 4 y Tabla 2),
lo cual proporcionó un registro temporal de la intensi-
dad de cierre del dosel y de la aparición de huecos de-
bido a perturbaciones. En el caso del cierre del dosel,
se obtuvieron diferencias altamente significativas en el
número de supresiones del crecimiento (H = 180,6,
g.l. = 8, p < 0,001, prueba de Kruskal-Wallis), siendo el
período 1775-1799 el que registró un menor número
medio de supresiones, observándose a lo largo del pe-
ríodo 1825-1949 un mayor número medio de supresio-
nes del crecimiento (Tabla 2). En cuanto a las libera-
ciones del crecimiento, también el período 1775-1799
fue en el que se registró un número menor, mientras que
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Figura 3. Series de crecimiento radial representativas de Fa-
gus sylvatica y Quercus robur. Las flechas indican liberaciones
bruscas del crecimiento (PCC > 100%).
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Figura 4. Variación temporal del número de testigos analiza-
dos (N), número de testigos con crecimiento suprimido (tasa de
crecimiento < 0,5 mm/año) y número de testigos con libera-
ciones del crecimiento (PCC > 100%). Las flechas indican los
principales episodios de perturbación identificados.
Tabla 2. Valores medios (± DT) del número total de testigos
que muestran crecimiento suprimido y liberaciones del cre-
cimiento en períodos consecutivos
Período Supresiones Liberaciones
1775-1799 1,56 ± 1,55 a 2,56 ± 1,94 a
1800-1824 10,12 ± 6,03 bc 3,60 ± 2,29 ab
1825-1849 18,08 ± 1,77 d 8,88 ± 3,06 d
1850-1874 26,04 ± 5,71 e 5,36 ± 2,79 abc
1875-1899 25,76 ± 3,76 e 11,76 ± 4,55 d
1900-1924 31,48 ± 6,48 f 5,32 ± 3,88 abc
1925-1949 27,72 ± 4,40 ef 11,60 ± 6,25 d
1950-1974 14,36 ± 6,53 cd 12,00 ± 4,18 d
1975-1997 6,43 ± 2,18 ab 8,15 ± 4,67 bcd
Letras distintas dentro de una columna indican diferencias sig-
nificativas (prueba de Kruskall-Wallis, p < 0,001).
en períodos como 1825-1849, 1875-1899 y 1925-1974
se registró un elevado número de liberaciones, con di-
ferencias estadísticamente significativas (H = 110,04,
g.l. = 8, p < 0,001; Tabla 2). Estos resultados sugirieron
que en estos últimos períodos ocurrieron destacables
episodios de apertura de huecos en el dosel debido a
perturbaciones. En efecto, diez episodios principales de
perturbación fueron identificados como picos ascen-
dentes en la distribución del número de testigos con li-
beraciones del crecimiento, los más importantes de los
cuales sucedieron alrededor de los años 1830, 1877,
1892, 1929 y 1956 (Fig. 4).
Efectos de las perturbaciones
Los análisis de épocas superpuestas se realizaron to-
mando como años centrales, en los cuales tuvo lugar
un episodio de perturbación, los años 1830, 1877 y
1892 en el caso del período 1800-1899, y los años 1929,
1956 y 1978 en el caso del período 1900-1997. Las des-
viaciones de los índices de crecimiento del roble indi-
caron que, en el período 1800-1899, el crecimiento es-
tuvo por debajo de lo esperado por azar desde 9 años
antes de la perturbación hasta 1 año después, y por en-
cima desde 2 hasta 8 años después de la perturbación,
aunque las desviaciones nunca difirieron significati-
vamente de lo esperado (Fig. 5). En el período 1900-
1997, las desviaciones del crecimiento del roble res-
pecto de lo esperado por azar fueron muy pequeñas y
nunca significativas, siendo positivas tan solo entre 2
y 3 años después de la perturbación. En el caso del ha-
ya, las desviaciones respecto del crecimiento esperado
fueron muy pequeñas y no significativas en el período
1800-1899. Sin embargo, en el período 1900-1997, el
crecimiento del haya estuvo por debajo de lo esperado
desde 10 años antes de la perturbación hasta el mismo
año en que ésta se produjo. En este caso, las desvia-
ciones estuvieron por encima de lo esperado desde 1
año después de la perturbación hasta 10 años después,
siendo significativas las desviaciones para los años 2,
3, 5 y 6 después de la perturbación (Fig. 5).
Efectos del clima
Los modelos climáticos obtenidos mediante regre-
sión múltiple sobre los componentes principales de las
variables climáticas indicaron que el 28,4% de la va-
riación del crecimiento del haya estuvo explicada por
el clima, y en el caso del roble este porcentaje fue del
26,7% (Fig. 6). Cuando se compararon los índices de
crecimiento radial observados con los predichos por
los modelos climáticos, se obtuvieron correlaciones
muy similares para el caso del haya (r = 0,533) y del
roble (r = 0,516). De acuerdo con las correlaciones en-
tre los índices de crecimiento y las variables climáti-
cas, el crecimiento del haya presentó una relación ne-
gativa con la temperatura media de los meses de junio
y julio del año en que se formó el anillo (Tabla 3). Ade-
más, el crecimiento del haya estuvo relacionado de for-
ma directa con la precipitación en julio del año en que
se formó el anillo. El crecimiento radial del roble mos-
tró una correlación negativa con la temperatura de ju-
lio del año en se formó el anillo, y una correlación po-
sitiva con la precipitación en el mismo mes (Tabla 3).
De entre estos predictores climáticos, únicamente la
precipitación de julio para el roble y la temperatura
media de junio y julio para el haya mostraron una re-
lación significativa con la señal común en el conjun-
to de las muestras, indicada por la correlación entre
las series individuales y la cronología maestra (Fig. 7).
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Figura 5. Análisis de épocas superpuestas que indica los efec-
tos de las perturbaciones sobre el crecimiento radial. Se mues-
tran las desviaciones de los índices de crecimiento en el año de
la perturbación (0) y 10 años antes y después de la misma. Los
análisis se efectuaron para los siglos XIX y XX por separado.
Los puntos (•) indican desviaciones mayores que lo esperado
por azar (p < 0,05).
Esta relación entre la señal común a las muestras y las
variables climáticas fue positiva en el caso del roble y
negativa en el caso del haya.
Discusión
El material analizado en el presente trabajo mostró
unas excelentes características apropiadas para el aná-
lisis de los patrones de crecimiento radial y la recons-
trucción de la historia del dosel forestal. La longitud
de las muestras, de hasta 255 años, permitió analizar
estos aspectos a lo largo de los dos siglos pasados. Las
correlaciones medias entre árboles fueron considera-
blemente bajas respecto a otros trabajos sobre den-
droclimatología de estas especies en Europa occiden-
tal. En el caso del haya, la correlación media entre
árboles suele variar entre 0,41 y 0,71 (Dittmar et al.,
2003), mientras que para el roble usualmente alcanza
valores de 0,27 a 0,53 (Pilcher y Baillie, 1980a,
1980b). Estos valores derivan de cronologías usadas
para estudios dendroclimáticos, en los cuales las se-
ries que no presentan una buena correspondencia con
la cronología maestra, por incluir cambios bruscos en
la tasa de crecimiento, son desechadas. De hecho, las
series utilizadas para el estudio de la relación creci-
miento radial-clima en el bosque de Caviedes mostra-
ron una correlación entre árboles bastante más eleva-
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Tabla 3. Correlación entre los índices de crecimiento radial
y la temperatura (T) y precipitación (P) mensuales
Mes
Fagus sylvatica Quercus robur
T P T P
Junio t –0,257**
Julio t –0,304** 0,311** –0,259* 0,312**
Se indican únicamente las correlaciones significativas. t: año
en que se formó el anillo. * p < 0,05. ** p < 0,01.
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Figura 6. Índices de crecimiento radial observado y predicho a partir de los modelos climáticos, para el período 1925-1980. Se
muestran los coeficientes de determinación (r2) de las funciones de respuesta.
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Figura 7. Relación entre la correlación con la cronología maestra y la correlación con variables climáticas para las series de cre-
cimiento radial que cubren el período 1925-1980. Se muestra la relación lineal y los estadísticos de la misma.
da, 0,34 para el haya y 0,29 para el roble (Rozas, 2001).
Las bajas correlaciones medias entre las series de cre-
cimiento de distintos árboles obtenidas en este traba-
jo, 0,19 para el haya y 0,17 para el roble, fueron debi-
das a que no se realizó una selección previa de las
muestras, sino que se analizaron los patrones de cre-
cimiento de todos los árboles existentes en una deter-
minada superficie de bosque. Estas series incluyeron
abundantes señales de perturbaciones endógenas, pro-
pias de cada individuo o de pequeños grupos de indi-
viduos (Fig. 3), los cuales presentaron patrones de cre-
cimiento que se desvían de la señal climática de los
árboles en esta localidad.
Los diferentes patrones de crecimiento radial identi-
ficados en este trabajo están en gran medida condicio-
nados por la variación temporal de las condiciones am-
bientales alrededor de cada individuo, en especial la
variación de la intensidad de la competencia con árbo-
les circundantes. El patrón tipo 1 del haya se caracteri-
za por una tendencia fuertemente ascendente en la tasa
de crecimiento a lo largo del S. XX (Fig. 1), la cual es
propia de árboles dominantes en el dosel forestal supe-
rior. Este tipo de patrón del crecimiento es el mayorita-
rio en el bosque de Caviedes, y también en muchas lo-
calidades de Europa occidental y central, en las cuales
el crecimiento radial del haya ha presentado una ten-
dencia fuertemente ascendente durante el último siglo
(Badeau et al., 1995; Picard, 1995; Dittmar et al., 2003).
A lo largo de Europa, el crecimiento ascendente del ha-
ya es característico de bosques situados a poca altitud
y con una estructura de monte alto (Badeau et al., 1995;
Dittmar et al., 2003), requisitos ambos que se cumplen
en el caso de las hayas estudiadas en el bosque de Ca-
viedes. Como causas de este aumento del crecimiento
se han propuesto: la historia de utilización del bosque,
perturbaciones naturales, cambios en el clima, aumen-
tos en la deposición de nitrógeno, o aumentos en el con-
tenido en CO2 de la atmósfera (Dittmar et al., 2003). En
el caso del bosque de Caviedes, es evidente que las per-
turbaciones han jugado un claro papel en el incremen-
to de las tasas de crecimiento del haya durante el S. XX.
Importantes perturbaciones tuvieron lugar alrededor de
1929, en los años 1940-1950 y alrededor de 1978 (Fig.
4), las cuales provocaron un significativo aumento en
el crecimiento radial de las hayas (Fig. 5). Se ha com-
probado previamente que las hayas maduras son capa-
ces de experimentar bruscos incrementos en la tasa de
crecimiento como respuesta a perturbaciones que dis-
minuyen la densidad del dosel forestal (Peters y Poul-
son, 1994; Rozas, 2003a). El patrón tipo 2 del haya es
característico de árboles subdominantes o subordina-
dos, en los cuales el efecto de las perturbaciones no ha-
bría sido tan aparente como en los árboles del tipo 1. En
el caso de los patrones de tipo 3 y 4 del haya, las per-
turbaciones más recientes tampoco habrían tenido un
efecto muy acusado, especialmente porque los árboles
que mostraron estos patrones no estuvieron sometidos
a una gran intensidad de competencia durante el perío-
do 1850-1950. Es evidente que los árboles del tipo 3
presentaron mayor tasa de crecimiento alrededor de
1787, 1877, 1892, 1929 y 1956, mientras que los del ti-
po 4 mostraron aumentos del crecimiento aproximada-
mente hacia 1830, 1843, 1854 y 1877.
En referencia a los patrones de crecimiento del ro-
ble, los dos tipos mayoritarios, el 1 y el 4, se corres-
ponden con un patrón exponencial negativo o lineal
descendente, respectivamente (Fig. 2), los cuales son
los esperados para especies intolerantes a la sombra
que han crecido sin una intensa competencia con sus
árboles vecinos (Fritts, 1976; Rubino y McCarthy,
2000). Además, los análisis de épocas superpuestas no
revelaron un efecto significativo de las perturbaciones
sobre el crecimiento del roble en el bosque de Cavie-
des (Fig. 5). Los robles en este bosque se han estable-
cido en espacios abiertos o en huecos del dosel (Ro-
zas, 2003a), por lo que es de esperar que sus patrones
de crecimiento radial no se vean muy afectados por la
competencia con árboles circundantes. En el caso de
los patrones tipo 2 y 3 del roble, si parece que hayan
experimentado cierta liberación del crecimiento en pe-
ríodos particulares, como fueron los años 1808, 1830,
1843, 1854 y 1877 en el tipo 2, y 1929 y 1956 en el ti-
po 3. El hecho de que los efectos de las perturbacio-
nes sobre el crecimiento del roble sean menos per-
ceptibles en el S. XX que en el S. XIX (Fig. 5), puede
ser una consecuencia de que el crecimiento del roble
se hace menos sensible a las perturbaciones con la
edad. Se ha constatado que el crecimiento de los ro-
bles dominantes se hace más independiente de la va-
riación en las condiciones del entorno a medida que
los árboles envejecen (Nowacki y Abrams, 1997; Ro-
zas, 2001).
Respecto a los efectos de la variación climática so-
bre el crecimiento radial, es de destacar el escaso por-
centaje de variación del crecimiento explicado por el
clima para ambas especies. Aunque son reducidos, es-
tos porcentajes están entre los habituales para el occi-
dente de Europa, los cuales varían entre 5,8 y 69% pa-
ra el haya (Eckstein y Frisse, 1982; Gutiérrez, 1988;
Biondi, 1993; Dittmar et al., 2003), y entre 5 y 72%
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para el roble (Hughes et al., 1978; Eckstein y Frisse,
1982; Pilcher y Gray, 1982; Gray y Pilcher, 1983). El
hecho de que las condiciones ambientales en este bos-
que no sean restrictivas para el crecimiento debido a
su baja altitud, cercanía a la costa, la profundidad y
fertilidad del suelo, y el clima templado-húmedo, po-
dría explicar el escaso efecto del clima sobre el creci-
miento radial de ambas especies. También podría su-
ceder que el microclima particular del área de estudio
difiriese de los registros de temperatura y precipita-
ción obtenidos de la estación meteorológica de San-
tander, distorsionando la verdadera respuesta climáti-
ca del crecimiento de los árboles.
La respuesta inversa del haya a la temperatura en
los meses de junio y julio del mismo año de formación
del anillo se ha constatado en áreas de montaña con un
clima de transición hacia el Mediterráneo (Gutiérrez,
1988; Piutti y Cescatti, 1997). También el efecto po-
sitivo de la precipitación en julio del año en que tuvo
lugar el crecimiento fue descubierto en el noreste de
España (Gutiérrez, 1988). De entre estos dos paráme-
tros climáticos, reflejados por el análisis de correla-
ción como relacionados con el crecimiento radial del
haya, solamente la temperatura media de junio-julio
ha sido manifestada, en todas las series de crecimien-
to analizadas, como la variable climática más restric-
tiva para el crecimiento del haya en la localidad estu-
diada (Fig. 7).
La relación negativa entre el crecimiento del roble
y la temperatura en julio ha sido verificada en diver-
sas localidades del sur de Europa (Santini et al., 1994;
Tessier et al., 1994). Sin embargo, la respuesta del ro-
ble a este parámetro climático en localidades más al
norte en Europa occidental, en especial en las Islas Bri-
tánicas, es la opuesta, pues muestra una respuesta po-
sitiva a la temperatura de julio (Pilcher y Gray, 1982).
Por otra parte, la relación positiva entre el crecimien-
to del roble y la precipitación en julio ha sido amplia-
mente documentada a lo largo de Europa central y oc-
cidental, tanto bajo clima Atlántico como Mediterráneo
(Pilcher y Gray, 1982; Gray y Pilcher, 1983; Bednarz
y Ptak, 1990; Santini et al., 1994; Tessier et al., 1994).
La precipitación en julio, el factor que tiene un efec-
to más extendido sobre el crecimiento del roble en Eu-
ropa, se ha manifestado también como la variable cli-
mática que más afectó globalmente al crecimiento de
los robles en el bosque de Caviedes (Fig. 7).
Estos resultados revelaron la importancia de la pre-
cipitación y temperatura estivales sobre la variación
interanual del crecimiento en el roble y el haya en la
localidad estudiada. Julio es el mes más seco y uno de
los más cálidos en la zona litoral de la Cornisa Cantá-
brica, por lo que la probabilidad de que se den condi-
ciones limitantes para el crecimiento de los árboles de-
bido a estrés hídrico es mayor en julio que en otros
meses. Puede concluirse que un cambio del clima de
la zona, en el cual la temperatura estival aumentase o
disminuyese la precipitación del verano, implicaría
una disminución del crecimiento de los árboles y un
declive en la productividad de los bosques naturales.
Sin embargo, es de destacar el importante efecto de la
historia del dosel y las perturbaciones sobre la ten-
dencia general en los patrones de crecimiento, en es-
pecial en el caso del haya. El haya es una especie to-
lerante a la sombra que puede vivir gran parte de su
vida sometida a competencia por parte de los árboles
vecinos, y es capaz de experimentar liberaciones sig-
nificativas del crecimiento cuando la intensidad de la
competencia disminuye, incluso en el caso de árboles
maduros. El roble, por el contrario, por ser una espe-
cie intolerante a la sombra que se establece en espa-
cios abiertos y grandes claros, presenta patrones de
crecimiento más predecibles y menos influidos por las
perturbaciones y los cambios en la densidad del dosel
forestal. Estas conclusiones son de gran utilidad para
la elaboración de planes de manejo enfocados a un
aprovechamiento silvícola sostenible de los bosques
compuestos por robles y/o hayas en la Cornisa Cantá-
brica, donde la aplicación de sistemas de manejo fo-
restal acordes con la preservación de los recursos y va-
lores ambientales, la identidad del paisaje y la
biodiversidad, aún dista mucho de ser mínimamente
satisfactoria.
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